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水稻抗稻瘟病基因资源与分子育种策略
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　 　 摘要: 稻瘟病是水稻主要病害之一ꎬ利用抗病品种是防治稻瘟病最经济、有效和安全的措施ꎮ 近年来ꎬ随着植物先天免疫

机制、抗病分子生物学以及水稻和稻瘟菌基因组学研究的不断深入ꎬ一系列参与病原菌识别和防卫信号传导与应答ꎬ以及外

源抗菌蛋白、病原菌激发子等抗病相关基因陆续被鉴定和克隆ꎬ为提高水稻抗稻瘟病能力提供了一些新的基因资源、育种策

略和技术ꎮ 本文概述了国内外近年来克隆的主要抗稻瘟病基因资源及其在分子育种研究中应用的进展ꎬ提出了通过转基因

手段整合不同防卫反应关键调控基因的抗稻瘟病聚合育种策略ꎮ
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稻瘟病是一种世界性稻作病害ꎬ全球每年因稻瘟

病造成的稻谷产量损失达 １０％ ~ ３０％ꎬ足以为 ６０００
万人提供 １ 年的口粮[１]ꎮ 近年来ꎬ稻瘟病在我国西

南、长江中游和东北等稻区持续大流行ꎬ年发病面积

达 ３３０ 万 ~５７０ 万 ｈｍ２ꎬ直接威胁到国家粮食安全[２]ꎮ
在生产上ꎬ一般采用化学防治和种植抗病品种

来控制稻瘟病害ꎮ 长期的实践证明ꎬ选育和利用抗

病品种是防治稻瘟病最经济、有效和安全的措施ꎮ
然而ꎬ由于稻瘟菌具有高度的异质性ꎬ其致病性极易

发生变异产生新的致病小种ꎬ一个抗病品种往往推

广应用 ３ ~ ５ 年就丧失抗性ꎬ给水稻生产造成新的损

失[２￣３]ꎮ 近年来ꎬ随着植物先天免疫机制、抗病分子

生物学以及水稻和稻瘟菌基因组学研究的不断深

入ꎬ一系列参与病原菌识别和防卫信号传导与应答ꎬ
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以及外源抗菌蛋白、病原菌激发子等抗病相关基因

陆续被鉴定和克隆ꎮ 本文概述了国内外近年来克隆

和报道的主要抗稻瘟病基因资源及其在分子育种研

究中应用的进展ꎬ旨在为我国的水稻抗稻瘟病分子

育种提供借鉴ꎮ

１　 识别受体类基因

植物在与病原微生物共同进化过程中形成了复

杂的先天免疫系统ꎮ 该免疫系统可大致分为 ２ 个层

面:第 １ 层面基于寄主细胞表面的模式识别受体

(ＰＲＲꎬｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)对病原菌相关分

子模 式 ( ＰＡＭＰꎬ ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔ￣
ｔｅｒｎ)的识别ꎬ该免疫过程被称为病原菌相关分子模

式激发的免疫(ＰＴＩꎬＰＡＭＰ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ) [４￣５]ꎮ
第 ２ 层面始于细胞内部ꎬ主要依靠抗性基因 (Ｒ
ｇｅｎｅꎬｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ)编码的蛋白直接或间接识别病

原菌效应子(ｅｆｆｅｃｔｏｒ)中的无毒基因(ａｖｒ ｇｅｎｅꎬａｖｉｒｕ￣
ｌｅｎｃｅ ｇｅｎｅ)编码蛋白ꎬ在侵染点激发防卫反应ꎬ这一

过程被称为效应子触发的免疫 ( ＥＴＩꎬ ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣ｔｒｉｇ￣
ｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ) [６]ꎮ ＰＴＩ 导致植物产生非特异性的

防卫反应ꎬＥＴＩ 则使植物产生特异性的防卫反应ꎮ
在 ＰＴＩ 和 ＥＴＩ 两个层面深入植物先天免疫分子机

制ꎬ有望在作物抗病基础理论和基因资源等研究方

面取得突破ꎮ
１ １　 模式识别受体 (ＰＲＲ)

植物的 ＰＴＩ 属于基础抗性ꎬ相当于传统病理学

中的水平抗性[７]ꎮ ＰＲＲ 的存在使得植物能抵抗大

部分病原微生物的侵染ꎬ具有广谱持久抗性的特点ꎮ
在水稻中ꎬ目前已鉴定了 １０ 个 ＰＲＲ 基因ꎬ包括

ＬＹＰ４ 和 ＬＹＰ６、 ＯｓＷＡＫ１、 ＯｓＳＥＲＫ１、 ＯｓＢＲＲ１、 Ｏｓ￣
ＢＩＳＥＲＫ１、 ＣＥＢｉＰ、 ＯｓＣＥＲＫ１、 ＸＡ２１ 和 ＯｓＦＬＳ２
等[８￣１５]ꎮ 其中ꎬ ＬＹＰ４、 ＬＹＰ６、 ＯｓＷＡＫ１、 ＯｓＳＥＲＫ１ 和

ＯｓＢＲＲ１ 等 ５ 个基因ꎬ已经经转基因验证被确认参与

稻瘟病抗性ꎮ 将这些基因在感病品种中过表达ꎬ均
能显著增强稻瘟病抗性ꎮ 与受体品种相比ꎬ转 ＬＹＰ４
或 ＬＹＰ６ 基因水稻的叶病斑面积降低 ８１％ ꎬ叶病斑

数下降 ５０％ ꎬ同时还增强了对白叶枯病和细菌性条

斑病的抗性[８]ꎻ转 ＯｓＷＡＫ１ 基因水稻的叶病斑面积

降低约 ８０％ [１２]ꎻ转 ＯｓＳＥＲＫ１ 基因水稻的叶病斑数

下降 ７５％ [１３]ꎻ转 ＯｓＢＲＲ１ 基因水稻对 ３ 个稻瘟病菌

株的病情指数下降 ８０％ [１４]ꎮ 值得注意的是ꎬＸＡ２１
原为一个水稻白叶枯病质量抗性基因ꎬ因对应的无

毒蛋白 Ａｘ２１ 是一个 ＰＡＭＰ 而被重归入 ＰＲＲꎬ在水

稻中过表达该基因可提供对白叶枯病的广谱抗

性[１５]ꎮ 上述研究结果表明可利用转 ＰＲＲ 基因手段

培育出广谱或持久抗病的水稻品种ꎮ
１ ２　 抗性基因 (Ｒ 基因)

在植物病害系统中ꎬ病原菌往往通过产生效应

子克服寄主植物 ＰＴＩꎬ而植物进化出相应的识别受

体(Ｒ 蛋白)来识别和防御这些效应子而启动 ＥＴＩꎬ
这种由 Ｒ 基因介导的 ＥＴＩ 抗性ꎬ也称为植物的 Ｒ －
基因抗性[４ꎬ７]ꎮ ＥＴＩ 通常赋予植物高度抗性ꎬ表现为

被侵染点细胞过敏性坏死ꎬ从而限制病原菌的生长ꎮ
尽管 Ｒ 基因会因病原菌群体遗传结构的变化(Ａｖｒ
基因的突变或丢失)而失效ꎬ但因其表现高度抗性ꎬ
迄今一直被作为植物抗病分子育种的首选目的

基因ꎮ
在水稻中ꎬ利用分子标记技术已鉴定和定位了

８０ 多个稻瘟病 Ｒ 基因ꎬ其中 Ｐｉｂ、Ｐｉｔａ、Ｐｉ９、Ｐｉｚ￣ｔ、
Ｐｉ２、 Ｐｉｄ２、 Ｐｉ３６、 Ｐｉ３７、 Ｐｉｋ￣ｍ、 Ｐｉｔ、 Ｐｉ５、 Ｐｉｄ３ / Ｐｉ２５、
Ｐｉｓｈ、Ｐｉｋ、ｐｉ２１、Ｐｂ１、Ｐｉａ、Ｐｉｋ￣ｈ / Ｐｉ５４、Ｐｉｋ￣ｐ 和 Ｐｉ１ 等

２０ 个基因被相继克隆出来 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｒｉｃｅｄａｔａ.
ｃｎ / ｇｅｎｅ / ｇｅｎｅ＿ｐｉ. ｈｔｍ)ꎮ 除 Ｐｉｄ２ 编码 １ 个受体蛋白

激酶ꎬｐｉ２１ 编码 １ 个富含脯氨酸的蛋白外ꎬ其余的

１８ 个 Ｒ 基因均编码 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类蛋白ꎮ 通过分子标

记辅助选择(ＭＡＳꎬｍａｒｋｅｒ￣ａｓｓｉｓｔｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ)技术ꎬ一
些 Ｒ 基因已被导入或聚合到一些水稻主栽品种或

杂交稻亲本中[１６￣２２]ꎬ例如ꎬ文婷等[１７] 利用功能性分

子标记 Ｐｉ９￣ａ 将广谱 Ｒ 基因 Ｐｉ９ 导入到丰源 Ｂ、Ⅱ
３２Ｂ、天龙香 １０３、明恢 ６３、轮回 ４２２、Ｒ７４７、２５Ｈ００３
等水稻材料中ꎬ各组合均已筛选到稻瘟病抗性明显

改良的 ＢＣ３ Ｆ１ 材料ꎮ Ｓ Ｈｉｔｔａｌｍａｎｉ 等[１８]、 Ｙ Ｋｏｉｄｅ
等[１９]通过 ＭＡＳ 手段ꎬ分别将 Ｐｉ１、Ｐｉ２ 和 Ｐｉｔａ 及 Ｐｉｓｈ
和 Ｐｉｂ 聚合于水稻品种 ＣＯ３９ꎻ陈学伟等[２０] 将 Ｐｉｄ１、
Ｐｉｂ 和 Ｐｉｔａ 聚合于杂交稻保持系 Ｇ４６ＢꎻＳ Ｌｉｕ 等[２１]

等分别将 Ｐｉ１ 和 Ｐｉ２ 聚合于保持系珍汕 ９７Ｂ 中ꎻ
Ｃ Ｆｕ 等[２２]将 Ｐｉ１、Ｐｉ２ 和 Ｘａ２１ 聚合于保持系 Ｒｏｎｇ￣
ｆｅｎｇ Ｂꎮ 上述抗性基因的导入均显著提高了受体的

抗性水平ꎬ拓宽了抗谱ꎮ
通过转基因手段导入 Ｒ 基因ꎬ可以克服常规和

ＭＡＳ 育种中连锁累赘障碍ꎬ是改良水稻品种抗病性

的最有效措施之一ꎮ Ｓ Ｑｕ 等[２３] 将自身启动子驱动

的 Ｐｉ９ 基因转入感病品种 ＴＰ３０９ꎬ在其 Ｔ２选育出转

基因纯合株系ꎬ且保持了 Ｐｉ９ 原有的广谱高抗特性ꎮ
另外ꎬ通过转基因手段可以打破等位基因的局限ꎬ聚
合同一 Ｐｉ９ / ２ 位点的广谱抗性基因 Ｐｉ９、Ｐｉ２、Ｐｉｚ￣ｔ
等[２４] 或 Ｐｋ 位点的 Ｒ 基因 Ｐｉ１、 Ｐｉｋ、 Ｐｉｋｐ、 Ｐｉｋｍ
等[２５]ꎮ 通过转基因实施 Ｒ 基因的聚合ꎬ最好是选择
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那些不需要借助配体蛋白(ｐａｒｔｎｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ)即可识别

无毒基因产物的 Ｒ 基因ꎬ以期快速、高效地培育广

谱抗病新品种ꎮ 近年来ꎬ伴随我国转基因生物新品

种培育重大专项的实施ꎬ一些重要的 Ｒ 基因ꎬ如
Ｐｉ９、Ｐｉ２、Ｐｉｚ￣ｔ、Ｐｉｇｍ、Ｐｉｄ２、Ｐｉｄ３、Ｐｉ１、Ｐｉｋ￣ｐ 等已开始

应用于转基因抗稻瘟病育种ꎮ

２　 防卫信号传导与应答基因

寄主 ＰＲＲ 基因和 Ｒ 基因介导防卫反应的原初

信号ꎬ随后由信号传导分子活性氧类、蛋白激酶级

联、转录因子等逐级传递和放大ꎬ诱导各种病程相关

基因(ＰＲ 基因)表达而产生抗性ꎮ 已有研究证实ꎬ
活性氧(ＲＯＳꎬｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ)氧化迸发(ｏｘｉ￣
ｄａｔｉｖｅ ｂｕｒｓｔ)、丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫꎬｍｉｔｏｇｅｎ￣
ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)级联( ｃａｓｃａｄｅｓ)、ＷＲＫＹ 家

族转录因子、激素及 ＰＲ 蛋白等对防卫信号传导和

应答起重要的调控作用ꎮ 这些调控基因由于其编码

产物不与病原物直接互作ꎬ位于抗病信号传达路径

的关键节点ꎬ因而有可能提供广谱和持久抗性ꎮ
２ １　 ＲＯＳ 氧化迸发相关基因

ＲＯＳ 氧化迸发是寄主识别病原菌后早期的生

理反应之一ꎬ也是防卫信号传导的关键一步ꎮ 在水

稻中ꎬ小分子 ＧＴＰ 酶家族的 ＯｓＲａｃ１ 蛋白参与 ＲＯＳ
氧化迸发ꎬ其激活后诱导 ＲＯＳ 的产生和细胞死亡ꎮ
将激活的 ＯｓＲａｃ１ 基因在水稻中过表达ꎬ转基因株系

的抗性由受体品种的感病(Ｓ)级提高到抗病(Ｒ)或
高度抗病(ＨＲ)级ꎬ伴随产生一些类似过敏反应的

坏死斑[２６]ꎮ 另一个参与 ＲＯＳ 氧化迸发的是类草酸

氧化酶基因ꎬ又称类萌蛋白(ＧＬＰꎬｇｅｒｍｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ
)ꎬ具有超氧化物歧化酶(ＳＯＤꎬｓｕｐｅｒ ｏｘｙｇｅｎ ｄｅｈｙｄｒｏ￣
ｇｅｎｉｓｅｓ)活性ꎬ催化超氧化物转变为过氧化氢ꎮ 在水

稻品种 ＳＨＺ２ 第 ８ 染色体上有 １ 个持久抗稻瘟病的

主效 ＱＴＬꎬ所在区间包含 １２ 个 ＯｓＧＬＰꎬ通过 ＲＮＡｉ 沉
默部分成员明显减弱对稻瘟病和纹枯病的抗性ꎬ预
示着这些 ＧＬＰｓ 也是抗稻瘟病和纹枯病的基因[２７]ꎮ
２ ２　 ＭＡＰＫ 类基因

ＭＡＰＫ 是一类丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶ꎬ 与

ＭＡＰＫＫ(ＭＡＰＫ ｋｉｎａｓｅ)、ＭＡＰＫＫＫ (ＭＡＰＫＫ ｋｉｎａｓｅ)
构成 ＭＡＰＫ 级联系统ꎬ在传递激素和环境胁迫等多

种信号的过程中起作用ꎮ 在水稻中ꎬ已经发现 １７ 个

ＭＡＰＫ 基因ꎬ其中至少 ９ 个基因在水稻感染稻瘟病

菌后诱导表达[２８]ꎮ 已有研究证实ꎬＯｓＭＰＫ５ 是稻瘟

病抗性的负调控因子ꎬ通过 ＲＮＡｉ 干扰沉默 ＯｓＭＰＫ５
可以显著增强稻瘟病抗性ꎬ使叶片病斑数较野生型

减少 ９０％ ꎬ病害严重度降低 ８０％ ꎬ但也削弱了稻胡

麻斑病及非生物逆境(旱、盐及寒)抗性[２８￣２９]ꎮ 类似

的ꎬＯｓＭＰＫ６ 负调控稻白叶枯病抗性ꎬ其 ＲＮＡｉ 干扰

株系的白叶枯病抗性增强ꎬ但却降低了对鞘质类真

菌的抗性[３０￣３１]ꎮ 鉴于 ＭＡＰＫ 激酶类基因的抗病作

用依赖特定水稻 － 病原菌的互作ꎬ在抗稻瘟病分子

育种中应谨慎利用ꎮ
２ ３　 转录因子类基因

转录因子是一类能与真核基因启动子的顺式作

用元件发生特异性互作、对转录具有激活或抑制作

用的 ＤＮＡ 结合蛋白ꎬ通过调控植物应答环境信号的

传递在防卫反应中起作用ꎮ ＷＲＫＹ 家族是植物转

录因子的一个大类ꎬ在水稻中至少包含 １０３ 个

ＷＲＫＹ 基 因[３２]ꎮ 其 中 ＯｓＷＲＫＹ１３、 ＯｓｉＷＲＫＹ、 Ｏｓ￣
ＷＲＫＹ３１、ＯｓＷＲＫＹ４５、ＯｓＷＲＫＹ５３ 和 ＯｓＷＲＫＹ８９ 已被

证实参与稻瘟病抗性ꎬ在感病品种中过表达这些基

因ꎬ能显著增强稻瘟病抗性[３３￣３９]ꎮ 与受体品种相

比ꎬ转 ＯｓＷＲＫＹ１３ 和 ＯｓｉＷＲＫＹ 基因的株系ꎬ其稻瘟

病病斑均明显变小ꎬ抗性均由 Ｓ 级提高到 Ｒ 级ꎬ同
时也都增强了白叶枯病抗性ꎬ但转 ＯｓＷＲＫＹ１３ 基因

削弱了耐冷性和耐盐性[３３￣３５]ꎻ转 ＯｓＷＲＫＹ３１ 基因株

系的病斑长度减少约 ５０％ ꎬ病斑数减少约 ６７％ [３６]ꎻ
转 ＯｓＷＲＫＹ４５ 基因株系的抗性由 Ｓ 级提高到 Ｒ 或

ＨＲ 级ꎬ病斑数减少 ９０％ 以上[３７]ꎻ转 ＯｓＷＲＫＹ５３ 基

因株系抗性由 Ｓ 级提高到 Ｒ 或 ＭＲ(中抗)级[３８]ꎻ转
ＯｓＷＲＫＹ８９ 基因株系的病斑数下降 ９０％ ꎬ但引起植

株早期生长延迟、节间缩短[３９]ꎮ 其他家族的转录因

子ꎬ如 ＯｓＮＡＣ６ 在水稻中过表达ꎬ其转基因株系的病

斑长度与受体品种类似ꎬ但宽度变窄约 ３０％ ꎬ表明

其有抑制真菌菌丝侵入叶脉的作用[４０]ꎮ
２ ４　 激素相关基因

植物受病原菌侵染后通常激发一些植物激素

(水杨酸、茉莉酸、乙烯、脱落酸和吲哚乙酸等)的生

物合成和信号传导ꎮ 已有研究证实ꎬＳＡ 信号传导的

关键调节基因 ＮＰＲ１(Ｎｏｎ￣ｅｘｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ＰＲ１)、ＪＡ 生物

合成的关键酶—丙二烯氧合酶 ＡＯＳ２ 及吲哚 － ３ －
乙酸 －氨基合成酶 ＧＨ３ １ 参与水稻稻瘟病抗性ꎬ将
这些基因在水稻感病品种中过表达ꎬ均能显著增强

稻瘟病抗性[４１￣４５]ꎮ 与受体品种相比ꎬ转 ＯｓＮＰＲ１ 基

因的株系病斑明显变小ꎬ病情指数下降 ５０％ [４１]ꎻ转
ＡｔＮＰＲ１ 基因的株系抑制稻瘟菌生长ꎬ致使叶片病斑

减小 ８６％ ꎬ感病叶片病原菌孢子量下降 ８５％ ꎬ同时

也都增强了对稻恶苗病、根腐病和白叶枯病的抗性ꎬ
但减弱了稻黄斑病及非生物逆境(盐和干旱)的抗
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性ꎬ并伴随产生类坏死斑[４２￣４３]ꎻ转 ＯｓＡＯＳ２ 基因株系
的抗性级别提高 ５０％ ꎬ病菌生长量下降 ８３％ [４４]ꎻ转
ＯｓＧＨ３ １ 基因株系的病斑减小 ５０％ ꎬ病斑数下降

６６％ ꎬ但引起植株矮化[４５]ꎮ 另外ꎬ将 ＮＰＲ１ 的抑制

基因 ＯｓＳＳＩ２(编码一个脂肪酸脱氢酶)沉默能显著

增强稻瘟病抗性ꎬ使叶片病斑数较野生型减少

９５％ ꎬ同时也显著增强稻白叶枯病抗性ꎬ使叶片病斑

长度较野生型减少 ９０％ ꎬ但伴随产生一些类似过敏

反应的坏死斑[４６]ꎮ
２ ５　 ＰＲ 基因

ＰＲ 基因是一类受病原菌诱导的寄主防卫相关

基因ꎬ包括 １７ 个基因家族ꎬ编码的蛋白(ＰＲ 蛋白)
通常具有直接抗菌作用[４７]ꎮ 将不同来源 ＰＲ 基因

Ｒｉｒ１ｂ、ＲＢＢＩ２￣３ 和 Ｇｎｓ１(水稻)及 ＰＲｍｓ(玉米)、Ｄｍ￣
ＡＭＰ１(大丽菊)和 Ｒｓ￣ＡＦＰ２ (萝卜)在水稻中过表

达ꎬ均能显著增强稻瘟病抗性[４８￣５３]ꎮ 其中转 Ｒｉｒ１ｂ
基因株系的病斑较受体品种明显变小ꎬ病斑数下降

４８％ [４８]ꎻ转 ＲＢＢＩ２￣３ 基因株系对不同来源的 ６ 个稻

瘟病菌株的抗性均能由受体品种的 Ｓ 级达到免疫或

ＨＲ 级[４９]ꎻ转 Ｇｎｓ１ 基因株系的抗性由受体品种的 Ｓ
级提高到 Ｒ 或 ＨＲ 级ꎬ其病情指数由受体品种的

４０％降为 ０ ４％ ꎬ伴随有类似过敏反应的坏死斑[５０]ꎻ
转 ＰＲｍｓ 基因株系对稻瘟病的抗性由受体品种的 Ｓ
级提高到了免疫或 ＨＲ 级ꎬ对恶苗病、根腐病和胡麻

斑病的抗性也显著增强[５１]ꎻ转 Ｄｍ￣ＡＭＰ１ 和 Ｒｓ￣
ＡＦＰ２ 基因株系稻瘟病叶病斑面积分别下降 ８４％和

７７％ ꎬ同时也增强了稻纹枯病抗性ꎬ其纹枯病株率分

别下降 ７２％和 ４５％ [５２￣５３]ꎮ 这些结果显示:在 ＰＲ 类

基因中存在优异的抗稻瘟病基因资源ꎮ

３　 非植物来源的抗菌蛋白

抗菌蛋白(肽)是动物和植物的先天免疫系统

的重要成分ꎬ能提供植物广谱抗病性ꎮ 在水稻中ꎬ过
表达 巨 型 蚕 蛾 ( Ｈｙａｌｏｐｈｏｒａ ｃｅｃｒｏｐｉａ ) 的 抗 菌 肽

ｃｅｃｒｏｐｉｎ Ａ、巨大曲霉菌(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｇｉｇａｎｔｅｕｓ)的抗

真菌蛋白 ＡＦＰ 和木霉菌(Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｖｉｒｉｄｅ)的几丁

质 Ｃｈｉｔｉｎａｓ Ｃ 等基因ꎬ 均能显著提高稻瘟病抗

性[５４￣５６]ꎮ 与受体品种相比ꎬ转 ｃｅｃｒｏｐｉｎ Ａ 基因株系的

抗性由受体品种的 Ｓ 级提高到 Ｒ 或 ＨＲ 级ꎬ但育性

有所下降[５４]ꎻ转 ＡＦＰ 基因株系的病原菌生长量下
降 ５５％ [５５]ꎻ 转 ＣｈｉＣ 基因株系的叶病斑面积下
降 ８５％ [５６]ꎮ

４　 病原菌的激发子

病原菌激发子是一类能与寄主某些相关基因识

别ꎬ激发寄主植物产生防卫反应的病原菌分子ꎬ包括

Ａｖｒ 基因产物(Ａｖｒ 蛋白)、病原菌表面信号分子等ꎮ
在稻瘟病菌中ꎬ目前已分离出多种激发子ꎬ包括 ９ 个

Ａｖｒ 基因[２５]ꎮ Ｍ Ｊ Ｏｒｂａｃｈ 等[５７]将无毒基因 Ａｖｒ￣Ｐｉｔａ
导入含有 Ｒ 基因 Ｐｉｔａ 但对特定菌株感病的水稻品

种中ꎬ发现转基因植株对该毒性菌株产生抗性ꎻ
Ｄ Ｑｉｕ 等[５８]将稻瘟菌激发子 ｐｅｍＧ１ 在水稻中过表

达ꎬ发现转基因植株叶片病斑数和病斑面积明显降

低ꎬ病害严重度下降 ３８％ ꎮ Ｍ Ｓｈａｏ 等[５９]、 邵敏

等[６０]将稻白叶枯病菌的广谱抗性激发子基因 ｈｒｆ１
在水稻中过表达ꎬ获得了对 ６ 个稻瘟病菌株抗病的

材料ꎬ其病害严重度下降 ５６％ 以上ꎮ Ｙ Ｔａｋａｋｕｒａ
等[６１]将燕麦嗜酸菌激发子鞭毛蛋白 ｆｌａｇｅｌｌｉｎ 基因在

水稻中过表达ꎬ发现一些转基因株系病斑数明显减

少ꎬ抗性由受体品种的 Ｓ 级上升为 Ｒ 或 ＨＲ 级ꎬ伴随

有类似过敏反应的坏死斑ꎮ

５　 分子育种策略

目前已报道参与水稻 － 病原菌识别、防卫信号

传导与应答ꎬ以及外源抗菌蛋白、病原菌激发子等主

要抗稻瘟病相关基因至少有 ５３ 个(未克隆的 Ｒ 基

因不计在内)ꎬ包括 ２０ 个 Ｒ 基因ꎬ５ 个 ＰＲＲ 基因ꎬ２
个 ＲＯＳ 相关基因ꎬ１ 个 ＭＡＰＫ 类基因ꎬ７ 个转录因子

类基因ꎬ５ 个激素相关基因、６ 个 ＰＲ 基因ꎬ３ 个抗菌

蛋白基因ꎬ４ 个病原菌激发子基因ꎮ
５ １　 基于 Ｒ 基因的分子育种策略

在水稻稻瘟病 Ｒ 基因中ꎬ除已克隆的 ２０ 个基因

外ꎬ尚有 ６０ 多个基因被鉴定和定位ꎬ其中仅有 １ 个

隐性基因 ｐｉ２１ꎬ其余均为显性基因 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｒｉｃｅｄａｔａ. ｃｎ / ｇｅｎｅ / ｇｅｎｅ＿ｐｉ. ｈｔｍ)ꎮ 目前ꎬＲ 基因的转

移和利用仍主要局限于常规杂交、回交或 ＭＡＳ 手

段[１６￣２３]ꎮ 很多 Ｒ 基因成簇分布ꎬ包括一些公认的广

谱抗性基因 Ｐｉ９、Ｐｉ２、Ｐｉｚ￣ｔ、Ｐｉｇｍ、Ｐｉ５０ ( ｔ)等ꎬ均为

Ｐｉ９ / ２ 位点上的等位基因[２４ꎬ ６２ － ６３]ꎻＰｉ１、Ｐｉｋ、Ｐｉｋｐ、
Ｐｉｋｍ 等均为 Ｐｉｋ 位点的等位基因[２５]ꎮ 对于等位或

紧密连锁的 Ｒ 基因的聚合ꎬ常规杂交和 ＭＡＳ 手段都

无能为力ꎬ唯有采用转基因手段ꎬ其中最有效的策略

是通过构建多基因共整合载体同时转化多基因ꎬ当
然也可以分基因多次转化或者分基因逐个转化而后

再杂交聚合ꎬ只是后 ２ 种方式的聚合周期较长ꎮ 对

于非紧密连锁的 Ｒ 基因的聚合ꎬ可以采用 ＭＡＳ 手段

与转基因手段相结合的策略ꎮ 另外ꎬ对于隐性基因

ｐｉ２１ꎬ由于其与一个不良食味品质基因紧密连锁ꎬ利
用 ＭＡＳ 手段转移该基因会导致水稻食味品质变
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差[６４]ꎬ最佳策略是利用 ＲＮＡｉ 技术沉默显性的 Ｐｉ２１
基因以获得稻瘟病抗性和优良食味品质ꎮ
５ ２　 基于抗病相关基因(非 Ｒ基因)的分子育种策略

在 ３３ 个抗稻瘟病相关基因中ꎬ有 ３１ 个属于正

向调控基因ꎬ通过基因过表达增强了受体品种的稻

瘟病抗性ꎬ其中 ３０ 个基因的过表达受组成型启动子

驱动ꎬ１ 个基因 ＯｓＮＡＣ６ 的过表达受诱导型启动子驱

动(目的是克服生长延迟等副作用)ꎻ有 ２ 个负调控

基因 ＯｓＭＰＫ５ 和 ＯｓＳＳＩ２ꎬ其抗性增强是通过人为的

ＲＮＡｉ 沉默实现的ꎮ 除 ＯｓＮＰＲ１ 的转基因受体为籼

稻品种 Ｇｕｉ９９ꎬＤｍ￣ＡＭＰ１ 和 Ｒｓ￣ＡＦＰ２ 的转基因受体

为籼稻品种 Ｐｕｓａ Ｂａｓｍａｔｉ１ 外ꎬ其余 ３０ 个基因的转

基因受体涉及到 １４ 个粳稻品种ꎬ主要是日本晴(１０
例)和 Ｓｅｎｉａ(４ 例)ꎬ其次是 ＴＰ３０９、中花 １１ 和秀水

１１(各 ２ 例)ꎮ 由于这些受体品种不是当前生产上

的主栽品种ꎬ其转基因后代的实用性受到限制ꎮ 在

育种实践中ꎬ应根据育种目标选择主栽品种或应用

潜力大的高代品系作受体进行基因过表达或 ＲＮＡｉꎬ
以便快速、高效地改良稻瘟病抗性ꎮ

１１ 个抗稻瘟病相关基因转基因后增强了对 ２
个或多个病害的抗性ꎬ包括有:ＬＹＰ４ 和 ＬＹＰ６ (抗稻

瘟病、稻白叶枯病和稻细菌性条斑病)、ＯｓＲａｃ１(抗
稻瘟病和稻白叶枯病)、ＯｓＧＬＰ (抗稻瘟病和稻纹枯

病)、ＯｓＷＲＫＹ１３ 和 ＯｓｉＷＲＫＹ(抗稻瘟病和稻白叶枯

病)、ＡｔＮＰＲ１(抗稻瘟病、稻白叶枯病、恶苗病和根腐

病)、ＯｓＮＰＲ１ / ＮＨ１(抗稻瘟病和稻白叶枯病)、ＯｓＳ￣
ＳＩ２(抗稻瘟病和稻白叶枯病)、ＰＲｍｓ(抗稻瘟病、恶
苗病、根腐病和胡麻斑病)、Ｄｍ￣ＡＭＰ１ 和 Ｒｓ￣ＡＦＰ２
(抗稻瘟病和稻纹枯病)ꎮ 以上涉及到 ＰＲＲ、ＲＯＳ、
转录因子、激素和 ＰＲ 等相关基因ꎬ暗示着从抗病基

因调控的信号传导路径上发掘广谱或持久抗病基因

资源是可行的ꎮ
１０ 个抗稻瘟病相关基因转基因后产生了明显

的副作用ꎬ包括有:ＯｓＲａｃ１(类坏死斑)、ＭＡＰＫ５(对
稻胡麻斑病及非生物逆境敏感)、ＯｓＷＲＫＹ１３(对非

生物逆境敏感)、ＯｓＷＲＫＹ８９(植株早期生长延迟、节
间缩短)、ＡｔＮＰＲ１(类坏死斑稻ꎬ对稻黄斑病及非生

物逆境敏感)、ＯｓＳＳＩ２(类坏死斑)、ＯｓＧＨ３ １(植株矮

化)、Ｇｎｓ１ (类坏死斑)、 Ｃｅｒｏｐｉｎ Ａ (育性下降) 和

ｆｌａｇｅｌｌｉｎ(类坏死斑)ꎮ 这些基因涉及到本文提及的

除受体基因以外的所有类型的抗病相关基因ꎮ 其

中ꎬＯｓＲａｃ１、ＡｔＮＰＲ１、ＯｓＳＳＩ２、Ｇｎｓ１ 和 ｆｌａｇｅｌｌｉｎ 等基因

引起的类过敏反应的坏死斑ꎬ很可能与其持续或过

度激活植株系统防卫反应而引发细胞死亡有关ꎬ需

要通过更换组成型启动子为病原菌诱导型启动子以

消除该副作用ꎮ
在 ２３ 个无明显副作用的抗稻瘟病相关基因中ꎬ

有 ４ 个基因转基因后呈现高水平抗性(抗性级别达

Ｒ 或病害严重度下降 ９０％ 以上)ꎬ包括有:ＰＲｍｓ、
ＲＢＢＩ２￣３、ＯｓＷＲＫＹ４５ 和 Ａｖｒ￣Ｐｉｔａ(需 Ｐｉｔａ 基因参与)ꎮ
因此ꎬ应用上述 ３３ 个基因进行抗稻瘟病转基因育种

时ꎬ首选目标基因应该是 ＰＲｍｓꎻ其次是 ＲＢＢＩ２￣３ 和

ＯｓＷＲＰＫ４５ꎻ再次是 ＯｓＲａｃ１、ＯｓＳＳＩ２、Ｇｎｓ１ 和 ｆｌａｇｅｌｌｉｎ
(高水平抗性ꎬ但需病原菌诱导型启动子驱动以消

除类坏死斑)ꎮ 至于其他抗病相关基因ꎬ最好与 Ｒ
基因联合使用或因时空和被改良品种谨慎选用ꎮ
５ ３　 基于Ｒ基因和抗病相关基因结合的分子育种策略

尽管 Ｒ 基因的聚合可以扩宽水稻品种的抗谱ꎬ
延长其使用年限ꎬ但迟早会因稻瘟病菌群体 Ａｖｒ 基

因结构发生变化而失效ꎻ而 ＰＲＲ 基因、抗病信号传

导路径的关键基因ꎬ以及外源抗菌蛋白、病原菌效应

子等往往诱导植物产生非特异性的防卫反应ꎬ其抗

性水平虽然相对较低ꎬ但通常相对广谱、持久ꎮ 理论

上ꎬ通过转基因手段实施不同 Ｒ 基因与不同 ＰＲＲ、
转录因子、ＰＲ 或激发子等基因的多基因共转化ꎬ将
调控不同防卫反应路径的多个基因集于同一品种ꎬ
应该是目前培育广谱持久抗病水稻品种的最理想

策略ꎮ

６　 结语与展望

尽管国内外已鉴定和定位了 ８０ 多个稻瘟病 Ｒ
基因ꎬ但多数基因由于抗谱狭窄而未能在育种计划

中得到广泛应用[６５]ꎮ 目前在分子育种中应用的主

要是几个广抗谱基因ꎬ如 Ｐｉ１、Ｐｉｔａ、Ｐｉ２(Ｐｉｚ５)、Ｐｉ９、
Ｐｉｇｍ( ｔ)、 Ｐｉ４０ 等[１６￣２２ꎬ２４ꎬ６２ꎬ６６]ꎬ然而由于 Ｐｉ２、 Ｐｉ９、
Ｐｉｇｍ 是等位基因ꎬ而 Ｐｉ４０ 又与这三者极端紧密连

锁(相距仅 ８０ ｋｂ) [２４ꎬ６６]ꎬ这使得能用于 ＭＡＳ 聚合的

基因更加有限ꎮ 已报道的 ３３ 个抗稻瘟病相关基因

尽管均被证实能增强稻瘟病抗性ꎬ但评价其抗性的

稻瘟病菌株数目有限ꎬ除 ３ 个基因 ＯｓＢＲＲ１、ｈｒｆ１ 和

ＲＢＢＩ２￣３ 分别用了 ３、６ 和 ６ 个菌株外ꎬ其余 ３０ 个基

因各用了 １ 个菌株[８￣１４ꎬ２６￣６１]ꎻ也就是说ꎬ这 ３３ 个基因

对稻瘟病菌的广谱抗性尚待进一步确认ꎮ 其中 ３ 个

基因 ＰＲｍｓ、ＲＢＢＩ２￣３ 和 ＯｓＷＲＰＫ４５ꎬ由于其转基因后

呈现高水平的抗性且副作用很小ꎬ可优先选作稻瘟

病抗源供育种应用ꎮ 在未来分子育种计划中ꎬ可以

尝试不同 Ｒ 基因和 ＰＲ、ＷＲＫＹ 基因的多基因共转化

及进一步的基因聚合ꎬ以期获得相对广谱持久的稻
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瘟病抗性ꎮ 另外ꎬ需要开发和采用原菌诱导型启动

子和无选择标记基因转化系统ꎬ以减免转基因对植

物正常生长发育、生物环境和食品安全等的负面

影响ꎮ
随着植物先天免疫机制及水稻 －稻瘟菌互作机

制研究的深入ꎬ将会鉴定和克隆出更多的 ＰＲＲ、Ｒ 基

因、防卫信号传导路径关键基因、抗菌蛋白基因、病
原菌激发子基因ꎬ以及防卫素基因和感病基因等ꎬ也
将会开发出更多的转基因新策略和新技术ꎬ如基于

对病原物(致病因子)小 ＲＮＡ 干扰的策略及 Ｒ 基因

修饰技术、转基因修饰技术等ꎮ 未来利用这些基因

资源和技术ꎬ人们将可能培育出更高效、广谱、持久

抗稻瘟病的水稻新品种ꎮ
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ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｂｅｎｚｏｔｈｉａｄｉａｚｏｌｅ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００７ꎬ１９:２０６４￣２０７６

[３８]　 Ｃｈｕｊｏ ＴꎬＴａｋａｉ ＲꎬＡｋｉｍｏｔｏ￣Ｔｏｍｉｙａｍａ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｅｌｉｃｉｔｏｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ＯｓＷＲＫＹ５３ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｅｆｅｎｓｅ￣ｒｅ￣
ｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . ＢＢＡ￣Ｇｅｎｅ Ｓｔｒｕｃｔ Ｅｘｐｒꎬ２００７ꎬ１７６９ (７￣
８):４９７￣５０５

[３９] 　 Ｗａｎｇ ＨꎬＨａｏ ＪꎬＣｈｅｎ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ＷＲＫＹ８９
ｅｎｈａｎｃｅｓ ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ Ｂ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２００７ꎬ６５:７９９￣８１５

[４０]　 Ｎａｋａｓｈｉｍａ ＫꎬＴｒａｎ Ｌ￣Ｓ ＰꎬＮｇｕｙｅｎ Ｄ Ｖꎬｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ａ ＮＡＣ￣ｔｙｐｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＯｓＮＡＣ６ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ
ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２００７ꎬ
５１:６１７￣６３０

[４１]　 Ｆｅｎｇ ＪꎬＣａｏ ＬꎬＬｉ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ＯｓＮＰＲ１ / ＮＨ１ ｉｎ ｒｉｃｅ
ｂａｓａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ [ Ｊ] . Ｅｕｒ Ｊ
Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌꎬ２０１１ꎬ１３１:２２１￣２３５

[４２]　 Ｑｕｉｌｉｓ ＪꎬＰｅｎａｓ ＧꎬＭｅｓｓｅｇｕｅｒ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡｔＮＰＲ１ ｉｎ￣
ｖｅｒｓｅｌｙ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｇａｉｎｓｔ ｆｕｎｇａｌꎬ ｂａｃｔｅｒｉａｌꎬ ｏｒ
ｖｉｒａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｗｈｉｌｅ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ
ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎꎬ ２００８ꎬ ２１ ( ９ ):
１２１５￣１２３１

[４３] 　 Ｆｉｔｚｇｅｒａｌｄ Ｈ ＡꎬＣｈｅｒｎ Ｍ ＳꎬＮａｖａｒｒｅ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
(Ａｔ)ＮＰＲ１ ｉｎ ｒｉｃｅ ｌｅａｄｓ ｔｏ ａ ＢＴＨ￣ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｌｅ￣
ｓｉｏｎ￣ｍｉｍｉｃ / ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ [ Ｊ ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎꎬ
２００４ꎬ１７(２):１４０￣１５１

[４４]　 Ｍｅｉ Ｃ ＳꎬＱｉ ＭꎬＳｈｅｎｇ Ｇ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ
ｒｉｃｅ ａｌｌｅｎｅ ｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｔｈｅ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄ ｌｅｖｅｌꎬＰＲ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬａｎｄ ｈｏｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｆｕｎｇａｌ ｉｎ￣
ｆｅｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎꎬ２００６ꎬ１９(１０):１１２７￣１１３７

[４５] 　 Ｄｏｍｉｎｇｏ ＣꎬＡｎｄｒｅｓ ＦꎬＴｈａｒｒｅａｕ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ＯｓＧＨ３ １ ｒｅｄｕｃｅｓ ａｕｘｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ａ ｆｕｎｇａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ
Ｉｎꎬ２００９ꎬ２２(２):２０１￣２１０

[４６]　 Ｊｉａｎｇ ＣꎬＳｈｉｍｏｎｏ ＭꎬＭａｅｄａ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｆａｔｔｙ￣
ａｃｉｄ ｄｅｓａｔｕｒａｓｅ ｇｅｎｅ ＯｓＳＳＩ２ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂｌａｓｔ ａｎｄ ｌｅａｆ
ｂｌｉｇｈｔ ｄｉｓｅａｓｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎꎬ２００９ꎬ２２(７):
８２０￣８２９

[４７]　 ｖａｎ Ｌｏｏｎ Ｌ ＣꎬＲｅｐ ＭꎬＰｉｅｔｅｒｓｅ Ｃ Ｍ Ｊ. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ
ｄｅｆｅｎｓｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ａｎｎ Ｒｅｖ Ｐｈｙｔｏ￣
ｐａｔｈｏｌꎬ２００６ꎬ４４:１３５￣１６２

[４８]　 Ｓｃｈａｆｆｒａｔｈ ＵꎬＭａｕｃｈ ＦꎬＦｒｅｙｄｌ Ｅꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｄｅｆｅｎｓｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ Ｒｉｒ１ｂ ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ ｃｏｎｆｅｒｓ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２０００ꎬ４３:５９￣６６

[４９] 　 Ｑｕ ＬꎬＣｈｅｎ ＪꎬＬｉｕ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌ￣
ｙｓｉｓ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ ｔｙｐｅ ｏｆ Ｂｏｗｍａｎ￣Ｂｉｒｋ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２００３ꎬ１３３(２):５６０￣５７０

[５０]　 Ｎｉｓｈｉｚａｗａ ＹꎬＳａｒｕｔａ ＭꎬＮａｋａｚｏｎｏ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ β￣ｇｌｕ￣
ｃａｎａｓｅ ｇｅｎｅ Ｇｎｓ１[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２００３ꎬ５１(１):１４３￣１５２

[５１] 　 Ｇｏｍｅｚ￣Ａｒｉｚａ ＪꎬＣａｍｐｏ ＳꎬＲｕｆａｔ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｓｕｃｒｏｓｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐｒｉｍ￣
ｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄ￣ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ＰＲｍｓ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎꎬ２００７ꎬ２０:８３２￣８４２

[５２] 　 Ｊｈａ ＳꎬＴａｎｋ ＨꎬＰｒａｓａｄ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｄｍ￣ＡＭＰ１ ｉｎ ｒｉｃｅ
ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｏｒｙｚａｅ ａｎｄ Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎｉ
[Ｊ] . Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｒｅｓꎬ２００９ꎬ１８(１):５９￣６９

[５３] 　 Ｊｈａ ＳꎬＣｈａｔｔｏｏ Ｂ Ｂ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｉｎ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃｏｎｆｅｒｓ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｇｅｎｓ[Ｊ] . Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｒｅｓꎬ２０１０ꎬ１９
(３):３７３￣３８４

[５４] 　 Ｃｏｃａ ＭꎬＰｅñａｓ ＧꎬＧóｍｅｚ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｉｃｅ
ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ ｃｏｎｆｅｒｒｅｄ ｂｙ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ
ｃｅｃｒｏｐｉｎ Ａ ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２００６ꎬ２２３ (３):
３９２￣４０６

[５５] 　 Ｃｏｃａ ＭꎬＢｏｒｔｏｌｏｔｔｉ ＣꎬＲｕｆａｔ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ａｎｔｉｆｕｎｇａｌ ＡＦＰ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｒｏｍ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｇｉｇａｎｔｅｕｓ
ｓｈｏｗ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ
ｇｒｉｓｅａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２００４ꎬ５４(２):２４５￣２５９

[５６] 　 Ｉｔｏｈ ＹꎬＴａｋａｈａｓｈｉ ＫꎬＴａｋｉｚａｗａ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｆａｍｉｌｙ １９ ｃｈｉｔｉｎａｓｅ ｏｆ
Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｇｒｉｓｅｕｓ ＨＵＴ６０３７ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｈｅ
ｆｕｎｇａｌ ｄｉｓｅａｓｅ[Ｊ] . Ｂｉｏｓｃｉ Ｂｉｏｔｅｃｈｎ Ｂｉｏｃｈꎬ２００３ꎬ６７(４):８４７￣８５５

[５７] 　 Ｏｒｂａｃｈ Ｍ ＪꎬＦａｒｒａｌ ＬꎬＳｗｅｉｇａｒｄ Ｊ Ａ. Ａ ｔｅｌｏｍｅｒｉｃ ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｇｅｎｅ
ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｐｉｔａ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０００ꎬ４６:２０１９￣２０３２

[５８] 　 Ｑｉｕ ＤꎬＭａｏ ＪꎬＹａｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎ ｅｌｉｃｉｔｏｒ￣ｅｎｃｏｄｉｎｇ
ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ ｂｌａｓｔ
ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐꎬ２００９ꎬ２８:９２５￣９３３

[５９] 　 Ｓｈａｏ ＭꎬＷａｎｇ ＪꎬＤｅａｎ Ｒ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｈａｒｐｉｎ￣ｅｎｃｏ￣
ｄｉｎｇ ｇｅｎｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｕｒａｂｌｅ ｎｏｎ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｍａｇ￣
ｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｊꎬ２００８ꎬ６:７３￣８１

[６０] 　 邵敏ꎬ肖姗姗ꎬ李林ꎬ等. 转 ｈｒｆ１ 基因水稻对稻瘟病多小种非
专化的稳定抗性[Ｊ] . 中国水稻科学ꎬ２００８ꎬ２２ (５):４５９￣４６４

[６１] 　 Ｔａｋａｋｕｒａ ＹꎬＣｈｅ Ｆꎬ Ｉｓｈｉｄａ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｆｌａｇｅｌｌｉｎ ｇｅｎｅ ｔｒｉｇｇｅｒｓ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｉｓｅａｓｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌꎬ２００８ꎬ９
(４):５２５￣５２９

[６２] 　 Ｄｅｎｇ ＹꎬＺｈｕ ＸꎬＳｈｅｎ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｉｎｅ
ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｌｏｃｕｓ Ｐｉｇｍ( ｔ) ｔｉｇｈｔｌｙ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ
Ｐｉ２ ａｎｄ Ｐｉ９ ｉｎ ａ ｂｒｏａｄ￣ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｖａｒｉｅｔｙ[ Ｊ] .
Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐ Ｇｅｎｅｔꎬ２００６ꎬ１１３(４):７０５￣７１３

[６３] 　 Ｚｈｕ ＸꎬＣｈｅｎ ＳꎬＹａｎｇ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉ５０ ( ｔ)ꎬａ
ｎｅｗ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ Ｐｉ２ / Ｐｉ９ ｍｕｌｔｉｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐ Ｇｅｎｅｔꎬ２０１２￣０１￣２４ꎬＤＯＩ:１０ １００７ / ｓ００１２２￣０１２￣
１７８７￣９

[６４] 　 Ｆｕｋｕｏｋａ ＳꎬＳａｋａ ＮꎬＫｏｇａ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｒｏｌｉｎｅ￣
ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｕｒａｂｌｅ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００９ꎬ３２５:９９８￣１００１

[６５] 　 Ｈｕａｎｇ ＨꎬＨｕａｎｇ ＬꎬＦｅｎｇ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｎｅｗ
ｂｌａｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ Ｐｉ４７ ａｎｄ Ｐｉ４８ ｉｎ ｔｈｅ ｄｕｒａｂｌｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｌｏｃａｌ
ｒｉｃｅ ｃｕｌｔｉｖａｒ Ｘｉａｎｇｚｉ ３１５０ [ Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ２０１１ꎬ１０１ (５):
６２０￣６２６

[６６] 　 Ｓｕｈ ＪꎬＲｏｈ ＪꎬＣｈｏ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｐｉ４０ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｄｕｒａｂｌｅ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｔｏ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｉ４０ ￣ａｄｖａｎｃｅｄ
ｂａｃｋｃｒｏｓｓ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｌｉｎｅｓ[ Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ２００９ꎬ９９ ( ３ ) :
２４３ ￣２５０

５８４
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